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O2 → FAD +H2O
∆G′0 ≈ −170kJ.mol
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Injection i.v. du radiotraceur (18F-FDG)
Annihilation électron/positron
Ajustement des mesures au modèle
Séquence dynamique Prélèvement sanguin Connaissances biochimiques
Cinétique régionale Fonction d’entrée Modèle métabolique
Paramètres physiologiques relatifs à la région, e.g. constante 
cinétique, flux, densité de récepteurs…
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Amp[DPG](1) = Amp[DPG](2) FC7TG
Amp[ATPγ](1) = Amp[ATPγ](2) FC7CG
Amp[ATPα](1) = Amp[ATPα](2) FC7UG
Amp[ATPβ](1) = Amp[ATPβ](3) FC7PG
= 1/2× Amp[ATPβ](2) FC7BG
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Amp[PSer] = 0.35× Amp[PE] FC7VG
Amp[MP ] = 1.2× Amp[GPC] FC7	G
Amp[GPE] = 0.65× Amp[GPC] FC7
DG
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pH (Contrôles) = 7.023± 0.014 FP7G
pH (Patients HD) = 7.048± 0.025
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kf (Contrôles) = 0.29± 0.02s
−1
FP7TG
kf (Patients HD) = 0.19± 0.03s
−1
T int1Pi (Contrôles) = 1.9± 0.3s
−1
FP7CG
T int1Pi (Patients HD) = 2.3± 0.3s
−1
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CG
VATP (Contrôles) = 11.9± 1.5µmol.g
−1.min−1 FP7
UG





VATP (Contrôles) = 25.6± 3.1µmol.g
−1.min−1 FP7
BG
VATP (Patients HD) = 24.5± 2.3µmol.g
−1.min−1
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 FVATP (Contrôles) =
22.4± 1.9µmol.g−1.min−18 VATP (Patients HD) = 14.8± 2.4µmol.g
−1.min−1
*  %%  5+  8  %%%    '?  +&
% - % $   2 +  2' 
 F%%%  
P%G8
+  2'  F%%%  C%G  +  2'  %6% + ))
F%%%  TU%G7 , 28 52  %+4% %2 9 ' '&
%  %6%8 % $%   %   9  %%%    
 5+  +% -7
* 2  %% +%   8 : %  2'  4  %
 %2  + + 2 9      8  2' +
   2%   9  %        +% -7
7*-*% (  (  #(  (
"   K2   2 F 8 +-  %G  
 22 58 2%   7  %  2% 8
  5+  +% - 8    % : '5/7  +%&
%8  +% +2  +'% %  % %+8 2
  25227 )%%8   5 2%2   2 %
: %22    +22   25%7 !   K
4 + % $%  % 22 + 5 %   
%8  +- H  %  '/ )", % + 4 %627
! %  %2  +% 2%   25%8  +%%  
%8 6  6  '+'/7  +%%8     5 %%%2
    +- F %%% %  U% 9 T G8 % % %2
K  5+'%  +- 22 9 B  + *!7 * 2 +% +&
    2%  ? N'N +  5%  +-
22 5 2   27
6- 1  (& 
TU
5,   1$2
* 2    +%    2%  %%  '2%
2%     +% -8   52  +2  +'% 22&
 %+7 *% 6   %%%2    : %%
%%2 +  %%   % 2%7    +8
  9  %   %  '/ )",    + : %  2%
  5+  +% -7 *+8  4% %%%2       
+ + %  2 %%% 8 :   2  5+8 
%%%2  %; + %  + 4% %+28  
% 9 T 7 1 '%  4  % ++] %% %;% +&
+% 9  2 %% '%8 %  + '2% 2
9     2% 252% 227
68  2  +%    %%%  +- %22 2%
22   5+  +% -7 1 %%%2 22     +- +
++%   
 
, + %   %%% +2%   +
$  F   U %   2G7 1   +-  +2
%%   % +% %27 *+8  +%  &
  2  22 2 2%   +% +&+% +2
   2   +'5%7 !  %% / %;%  % %  %% 
+- 2   2   2   %6% %% ]2
+  25222  %  L/  2% 2% %&
%7 )6  2+ 9  %8 % % 22 %2  +%  2
+   2 '%   5 '  +% - +2+%
  +% 9  +27 * 2 % %% +%  % %  +- %2&
2 +% :  % +2%%4     +7 *+8
 2 2   '  +%   2   $/
57 , 28  2%6%  '+'/  +-  % +2&
  % :   2   / %   -7
     




5I@=K? ,E66 9 @CC?/

TP
6      & " 
 





	  /    & 
 
 	     
  /
12 %% 2%   '+% +22  +%    2% 
5% %5%6%  +- 5     +% -7 *+8
 +% +2    2   +'5%8 %  %;%  %
9  +%  %%  +- 2 L/  2% 2% + 
%6% '%5% +%7  K8  +% %  2 +2&
2 +2%   +'% %     %6% 
4% %  %%% 227   $8    2%6
 +%     +- 22  % 2% +2 
 2522   -7 ,  4%8   2%2    +-
22   /   %$%2  T ,  4O '%7
 "  "" ""    65  
  ,  6&
. ,6 	" E") 	/

TV
7   &$  & " 
 
(      
  $
6
 +  +%
:**  ! $
	
1 /   %%2   2  +2  % C  F5$8
)%58 #=G %42 9  +/H%5  %+ ) F @  %+%8
%58 )5G7 1 %/ %  %   CP  F2	 1  9:G7
,  28  %  5% F⊘ D8 DD"7−18 +  2 PDµG 
22 %%27 1 %  %'522%2  '+  D 2% %+ K2 
+%  (x, y, z) +  %  5%7 1   / K%
+%   1%$ 2%+2  5%%  @ ,%% T7D7 F2	 1  9:G7
FG FG
  B7




 )6 K   %2  +-     8 
 2%2 %%     4% %+  2 9  42

 
,8 % PV7	B-? 9 C 7    ++ %5  %8 %%% 
 +     K +2428    4%  %2 22  
 4% +4    + ++ 9  4   :7 1   
2 2 9  +4 % 
    4 +2%  M8 
 2%2  2%    %/ ⊘7U 6  $%%  %%%2
7   % 
T	
 2%    %%  '522%2  %+% ( 2%   0!7
1 %% 2 2%2   %% 2% 2 %+   '2 
+22  2	 1
7 1  2 % 1X	7UT×
D−4-  22 2%2
9 +%  6  % $ F%/ $ ⊘ T8 %/ % ⊘ D7BG7
1    % FCT +   42  CM +&
 +% %+2  %%G  22 2%2  4 '2%













  B7 [ '2  %% 2% 2 %+
1 4  %2    %% O F9 % Qvide  '52 QchargeG 
22 %2 9 %    27 1  %  22  
Qvide = 120  Qcharge = 907 , 2%%8    2 +  M $%
%+2 UDΩ 9  +%6  +% F
@J8  -( '%@8 5&





- %%2   2     4  @ %+
  %/ U Ff0X
BD7V-? 9 C G7 *   22 %%2 6 ./ 4&
4  +2  '%8 ./  2%  % %5% +% + 
+%%  0!  ./ %  %5 % +  2%
 2%7 , 2%%8    2 +  M $% %+2 UDΩ
9  +%6  +% F@J8  -( '%@8 5&0%'8 )5G7
,  2+%8   %2 9  25  +2+%6%7

CD
7   &$  & " 
 
(      
  $
:**,   # "
"  	   -  1%4 +%%+   2 2
 2% %  %%  +- %22 +% : 22 9  
+2   -8   %%2  + %$%% '%  T , +&
  %%  5  %   ++%%  2% 227 +&
+   T ,   $% %'%8 %'% +2%6  +$ !!
F-G   '] +%%8  %%% %%  +'2+ 
4  +'2+   - F %  78 
		UG F*'+% 
G7    '%%
%%  / %$%% '% 2++2  2%2 +  %?   
-( F   78 DD8    78 DD8  %?  78 DDT8  %?  78 DDT8




 %2  4O % +  ++ % %+2   2 
   %$7 1 2%% +%%+   /  ./  ++%%
 2% 22 F +%% %G   U 9 P  % %+%
 ./  5% +5% %'%%%   - %5 UD 9 PD%  
 % 7
1 + $+2% %$%%   %% +    2%   4
1 7
D	  3 +
&
 ,2+%   %  ++%  +-
 T , !5% ' 2%
D !+%  ++ %

  ++%  +-
!5% ' 2%
T  ++%  +-
!5% ' 2%
U  ++%  +-
!5% ' 2%
 B7
 [ , $+2% %$%% '%   %%  %$ +
 
. 12  22 %  %  1>% F TTP±	5GF*' %
1%8 J%%58 )G M52  
D %  2  + %$%%7
7   % 
C

1  +2  22 %   %   % 
 *2 +2 FVPHPD	G   *%2  % (O% FVBHVCVG +
%%%   %  %$  %7
 		    (   # "   *
 *  "" " A E .
, 
   8/  
" 
  / '%   '%% %%8  %  T ,  2%2




9 %  %%&++ %
%+2  +%%  2     %$ F2% 
DµH'8 /
1
 I )?8 , )8 *)GF  78 DDD8 3%  78 DD8 %$  78
DD8    78 DD8    78 DD8    78 DDT8  5%  78 DDU8
 %?  78 DDT8  %?  78 DDT8 .5  78 DDU8 .5  78 DDUG7
)6  2%  % /  T ,8     2%2  
   +  FMrat max = 349gG7 1 %   % /  T ,
C3NP  22 2%2   8 % 25  2% 2    ++
% %%2   2 FDpompes = 9.87µL.h
−1









)6 %  %2 ;  % /8   '%%  +2+ 
 6 Vf = 30mL8  % + 9  %%   XTVB5 
T ,7 1 % /  % 22 +2+2   4O % 
G  6:@K?J  K5	   
 ""   K 
 B
.H20 /   "  HC   1"#    "" ""
   L    571 H5  "" B"     "
3 
  1   1   1 &# .≈JD/  3    1

C
7   &$  & " 
 
(      
  $
     H%   3 . =H    3
 KC/ 
     =6  "" B"  " % 

B   "" B" 3 
  "   3 " .Vf =
30mL/ 43  "  "" 3"   - 3 
"  "
#   7U1  %  % +2  % +2+2 + '
++ F'     ++ %  Vpompes = 2mLG7  
4 1
  ++2  %  T ,  ' ++ %
+ '  % 7 * ++  % 22 +2  +%%  2








   F5G *%  T , 0 6 +  F7U1G
 ++ Fmg.mL1G T , / H2O ++%

 TTV BB7DU 7C D7DV
 TTP BP7PD 7C
 D7D	
T TC	 B	7UP 7UD D7DD
C TV BC7BB 7TU D7
U
U TV BC7BB 7TU D7
U
 B7 [ *%  T ,  ' ++ % + '  %
7
:**-    (  




,  %%  
2	 17 1 $   4  +%%2  4O %  +
    :  57 * 65% $%%  %%%2 +%
 $  + ++  0!7   %+ F2   42
  ++ %5  %G  25 +%     +5 %%
  $  2% 25%5   65%7
.  		 1'2%    %% +  25 %&




G +% % +  25 %L 9 %  % F2% 
7U17%−1G7
7   % 
CT
1 +5 %L  +2    %%% 6  %%  42&
  +%%   5 +'%5% F% BU 7%
−1
G7
   		 1  %+%%4 $+2%  6$2  
++ %5% +  +%%   +%    
%57 * %+%%4 + 92	 1: 
[ # /  2'K + %%  ' +  %% 
+2 +  5 + '2%7
[ # +  +% +  %  + 2    +%% 
57
[ # /  %% % +  2%  25 '2% %H%L
 $% % $+%27
[ 1 
 
-8 % 6$2   ++7
[ 1 
 
,8 % 6$2    '2%7
:**. 
	  	     # 2 %5% &
% +22  "  22 +%%2 +  2%  2% 22  +
)8 "H"XPDHTDDD8 % 
	×
	8 TDDµ  2%   +8 


+ $%  
8 ")XC TD%7
 		 0   	  	  , 		 1
2 %%2 +   %2  +- 22   2  + ,
F,%  ++G F 8 
	VBG7 , ++8  2'8 2%
+   2'  +%8 % 9 ++%  %+% $%% +%
2% F	DG   %% +% $ %+%  4%% +%
2% F
VDG %  $ %%  92	 1%:7
* 2' +  2%  %5 %2 + %  &
 '%%7   28  $ %2: 2%  $  
D×B×V38 %
UPDµ18 5  % %2   F2	 1 9:G7 1 +/  





7   &$  & " 
 
(      
  $
Sonde de surface 31P 
Ø2.5cm
















Arrivée du mélange 
isoflurane/air




  B7T [ =( 	 1  %+%%4  6$2   ++ %&
5% +  +%%   +%     %57 *
%+%%4 +  /  2'K + %%  '8  +
 +% +  %  + 2    +%%  58 
/  %% % +  2%  25 '2% %H%L











  B7C [ 2  + , %%2 +    +- %22
+%8 5 + U	DD-? FVP++G7 1 %%2  5% %%2  
Gx = 2300Hz.cm
−1
8 Gy = 3286Hz.cm
−1
 Gz = 2879Hz.cm
−1
7 1 %+% $%&
% FDDDµ8 TDD-?G   4%% F
CDµ8 TDD-?G 2%  + -%7 1
%%  %+% $%%   4%%  22 2%2  +2 
 4 +'2% F⊘ 
G   % 
 % +'+'% FH3PO4
+2 9 +-XB8 
G7 1 '%$   4  22 %62 +  4%   
2% + 9 %  0! '%%7 1 +%%   4    %&
%  22 2%2 6  +%  %$  +%%   + ++
$ $   7
*       +%   %8  '%$  2
, +  2%  %5
 
, 22  +  + +%8  % +%&
%+  "   2% +'+'27 ! % 22 + +% %%
 %% + 0    2%2 '?  +%7 *+8  T  
-(8   % 22 %+22   08 2% +  % 
 S  2  22 %%%27 )%%8  %  22 2%2   /   C
  %  )! F,%%2 +2%/G7 ,  % +%  +
  %+%%%28 %    + 22 +% %+2   0 
 /7     '%% %%  +  2 % 29 %+2&
2   +/ C 7 # 2 ,  22 '%% 6  $%%
 ++ %5  %8 +/ %%   27

CP
7   &$  & " 
 
(      
  $
 	 0 R % $+2%  22 2%2  '
%8  %  %+% F*G8   % 9 
8 T  U7
) 2  ' %8  %5  +25  % 6  +%%  0!
22 F+ (1)-8 "H"XT7CHUD8 (0XVD×VD8 % 
V×
V8 	 +
$% 2+% G    '% F≈
U-?  5 9 %&'   +% 





'DV%G  % %7 )    5 2 %%% 
 +8  %5  +25  2%2  ++%%  $ 2
, 6    %%%2  %    $+2%7   
4% 8  0!  +%%2   +2  '% 2%2 9 7
1 $ + %% %  % +'2  2 F+/ +'5  5
 42 % G7 68  %5 %  %7
:**%   (
, '   %% F*8 
8 T  UG8  + ,
 
, %   %
  27 # +2  A 3 9 DCV +%  ++%2 9 '
+   %6% +  2' ))  #! F0'
 78 
		BG  %%    
T 2% 2%   +% +227 1
  42  2   5  % %%2 +  %6%
 +2   4 17 1   +5   % + 
 ++%2   2  25  2%   +% +27
*+8   28  %  22 %+2   2%% 
+'  ?2      +2    +% +%
 22 2%27
* 2'  %6%  +%  2%  42  2 
,%    ,*8 %%   2&+   2%%   427 1 +- 
% 22 2 9 +%     2 42%  ,%  ,*  %%
  %  δHAXT7T8 δAXU7BD  +=XP7BB7
7   % 
CB
2%  F++G  F-?G 1J F++G 1J F-?G
, P7V CP	7DD D7TU C7
C


































)",γ FG &7PV &
VC7VC D7TP C7VT
)",α F



















 B7T [ 1 42  2 FG %%   5  % F1JG 
' ?% %     22 2 9 +%  "  
  +5  2   %2 F3%  78 DDDG7

CV
7   &$  & " 
 
(      
  $
6 
:*,* +  
# %% +'%5%  +  %$  22 2%2    2 6
 2%6 K  %$%%  T ,7 ) ' % %5%8  %$
 22 +27 12%  +%  %$    2  +22 
2	 1#7 )   U  + %+%8  +  +%  ≈
U% 
27   / 2%28 %  +%% 22 2%2   + 

























  B7U [ *      	  	 0
)   %  + %+%8  +  +%  ≈
U%  27
# %% +  25 22 2%2    27 ) 
8  '&
5 + 2% %%7 ) T8  %  +% %2 9 
+   O% 9 ++] '?   %$7 ) U8  %$ 2%
'2   L FG  +2%   22+2  +
7!  
C	
 FG7 # % %5%%2 % 2% 25 %%7
:*,*, 0(  (
  2	 1$  +22  %5 % %   : 
+ '  %$%%7 #   4  22 %%2 + 2%%
(8 %  + 22 +% %  %  %5 '5/   
7 *+8 %  0! 22  , +2  %5 %
'5/7 ) 2% %  %  %%  D  T7 ) U +8
 '+%5 " %48 2%%  2% 228  %%  % 
$ %7
:*,*- $  #/ ((
# $+  +  % 9 
  +22  2	 1 9:7 1 %6&
%   : +   +22  2	 17 1 4 1% +2
   42   +- 2%2 +  2' )) + '
  %%7 1 2	 1) +2 2%  +- 22  4%  
 %%7
D	 δ  δ "	 δ9 ; "	: ,











 B7C [ 0  42  2  ,% Fδ,%G8   ,* Fδ,*G   +-




7   &$  & " 
 






  B7P [  .* 
=   	  	 0 #
+ $% + +  %  %% +227 1 %5  F*G 
% 9 
  T  %%%7 , 8  %5 % 9 U8 $ '+%5$














  B7B [ FG ,%%  0!  UPDµ1  +%% +%    - 
 
, FG + , % 9 
 F   % G F%5 ?% TU-?G7

U
7   &$  & " 
 


















  B7V [ FG 	 ..*3 + , FG 2   % 
  %$%% 
 F%5 ?% TU-?G  2+%% %%   2%2
 ))  FG 2  ,%    ,*8 FG 2  )",    8
FG 2  , F,  ,*G   3, F3,  3,*G8 FG 2   ,8












  B7	 [*  ,  	  	 0# 5%
%5%6%  +- %22  22  D  T7 * 5%  %%
 4% %%% 9 U8    2% %  + : 227

UC
7   &$  & " 
 
(      
  $
6" 
. G  , 		 * 2 +    2%&
  5% %5%6%  +- 22  D  T8 %%  4%
%%% 9 U7 )%%8  %%  +- %22 + : 22  +&
+%%  2%7 )    %5%6%%2   2  5+8   
 2 % 2% +% 2%  %%  +- %%%  ' 
% %$7 1 + %%%   22 %62 +  2' ))
 #!7 )6 2%%  + %%% 9 + 4% ++ %5  %8
 %2  2%  22 '%%7 )%%8   + +  2&+ 
   +- 2% +2% 9 
%  22 227 ,   + 8 
  +-  +2   2	 1 7 * 65 +   







Ctrl J1 J3 J5
p
H
R1 R2R2 R4 R3 R3R4 R4R5 R5R5R3
  B7
D [ '	   , 			 , '   %%8
 % + %%% +2%  ++ %5 9 % ;7 1




3  	  , 1 5 +  + ,
 
, 2 
U	DD-?     +% % 2  
DC +%8  2% %5% 
  + ,   ≈ P-? + +%7   + 5 %%  +- 22
  :   5   2% %5% +% + 9 
%%  ≈ V-?   42  ,%7 *+8 % 4 %5   5
 %  ,%   ≈ CD-?8  % + 9 % B +% 2'%57 1
2%%   42    2  ,%8    +-8 2 %
  2%%   2   ,% +  % ?%8   
+-  K2    %%%28    2&+ / 4% 
   +- F≈D7T%G7
   )6  %%% 24  2+ '%%8  42&
   +  22 2   2  ,%    ,*  
 ' % $+2%8 &9&% 9 ≈
PU -?  '   27
)%%8 '     5% ++%2    2 ,  
Gx = 2300Hz.cm
−1
8 Gy = 3286Hz.cm
−1
 Gz = 2879Hz.cm
−1
8 24  %%
_  2+ '%%   2  ,%    ,*   D7B  
%% \8 D7U   %% .  D7P   %% ^ F2	 1  G7 1
  +-   K%   227
*+8 % 4   24  %% _  2+ '%% 
+ %+    2% F% D7U   % %% +
)",β8 % D7 +  ,G7 *% $+%   +6 2%  
 + ,
 
,  % +  +6 +% 228 %  25 
+6 %  227 1 25%  ,% +2  +6 %% 228
 2  ,8 ,*8 3,  3,*   K  +% + 9
  ,% F4% 4  2+ '%%   2G7 *+8
 +% 22  2  )", +%  4  %%
%   25% +7 ! 4 25   +%  
2   ,*  227 # %% %  %5   ,* 
 + 9 $7 *+8  ,* 2 % '% 4% + 2  
    8  4% %% % ;% 9 $+% 
5% %+  +%   ,* F  78 DD8 -%  78

UP
7   &$  & " 
 




 [ .	(   M    1 42 
 +  22 2   2  ,%    ,*8 &9&% 9 ≈
PU -?
 '   27 124  %% _  2+ '%% 
 2  ,%    ,*    D7B   %% \8 D7U  
%% .  D7P   %% ^7 1 +%%  0!    %5
 ,%    ,*  22 K% %  %% +227
DDT8  @8 
		C8   78 
		B8 -'%5  78 DD
8 ,>@  78 
			G7 1
42  2   ,* 2 %2+  %%  +- +'%5%
  5 5 F+=XC7TDG8  +% %%  + %% 
 2%%  +-7
 	  	  , ) 2% 22  F%%  !G
 + : 22    % +%  + %+%7 ) U +8
 2% % %+  + : 22 '?  % %$7 )%%8 
%%  +- 2  D  T  2% 9 ++%%  2%7 1 +-
%22 ++]    % %2  +  %
 2% +2   +'5%8  ++%%   25227
"		     3=, 1 / % %%2   2
+2 5 % 22 / 5 2%2  % %'%% +
2%+ 7  %  -(7  +%%8  2  %6% %%2
7'  
UB
 +$ !!   '% +%% F-G8 % +2%6  T ,8  22 %
 DDT   : /   %$%% '% %% 9  2&
%2   28  25   %$%% %5d F %?  78 DDT8
 %  78 DDUG7 1   28  2%+  2 8 +  +&
 %$%% 28 %'%%%   - +2  2% +% 
 +7 ' 8   28   U + %+%  %$ +2&
%  +  %+  8  : 8  2% %
  + : 228 %  +%  %       :
  657 , 28  %%  +- 2   2 +
: +2  2%  %'%%%   - 2 +  %?   F %&
?  78 DDTG7 1 2	 1 
 +2   %'%%%   - 2
  / %5  '% %$%%  T ,7   / '%8
%'%%%   - % ≈ PU% 9 T    +  % F  P
%$G F %?  78 DDTG7
  B7
 [   0   3=, 	   - 
 	7   / '%8 %'%%%   - % ≈ PU% 9 T 
  +  % F  P %$G7 +/  %?  78 DDT7
 +% %8 % ++] %    %'%%%   - F2	 1 
G 
 %%  +- F2	 1)G +2  :  5  5% 
D  T&C +%  % 25/ %%%7 12%  %'%%%   -
  : 22 $ %%  +- %22 2   27

UV
7   &$  & " 
 
(      
  $
!   %2  %+2  %%   %'%%7 
 / %$%% '%8   %'%% % 9   %
F% ++%G8 2%2 + 2%+  7  %8 +  2  % 
[ 9 &T8  2% 22  %% + %+%7 # 2   &
+%% % 2%2 + >   +%     ' *
+  +% %'%  +% +% 9   
%$%%7
[ 9 T&C8 %  22 2   + 	8 2 +%%+ 9   ++%8
 %27 *% %5%6 9    %$%%8 %   4%  ++&
8 &9&%  +$ 2% 42  2  ' *8
 2  + 	8  2 )+4
 F)++% + %%5
4 
G8   2 )",7 1 % 22 ++ % +
  %  )", % % : % 9    %$%%7
)  8  +a  25 %7
[ 9 U8 %   + %  + T8 2 %2 +  + 	  
  % ++% %%/7 *% %5%6   +a %  % %4 
 + T   2%7 #  % ++%8 + %% + 
%6%  % %8 %%    %   2%
++%7
)%%8   S  %%  +-  + %5%6%  28  +'2/
%  2   % )",  + %628  '% +%%
 %'%28    =  %'%28  +- 57 !   / %;% &
% 5%  +- 9  +'2/ %+7 * 5% % 
%6%  2 2%% %   7 )   %
22 %&8  '+'/ + $+% 5%  +- + :
427   '+'/8 6  %%  @ )", 2% 9  4&
% ++8  2% +%     %  5 %
 % +%  42  2 +2 F? 2% +
$+G  +% %  +% %'%7 * 4 2&
%   5% %   % %'%  + 8
+/8   %%%   % +%  +8  
9  %%% +% %% +  7 * '+'/  % 





 ,% %%7 # 2 ++4% % % : 2%2 6  
%+2  %$  %%  +- 2   $+2%7

PD
7   &$  & " 
 
(      
  $
6, 
  2 +   /   %$%2  T ,8  + %$%&
% '% +  %%  5  %   ++%%  2%
22  22 %  7 )6 K   %2  +- %22
9 C 8  2' %%% 2   2 ,  22 %%2  
+ $ +%  '2% F≈ T 'G7
 +%   %5%8  2  +%     %%
 +- %22 +% : 22  ++%%  2%   /






1%4 522   %  '/  22 2  +%   ++%
  
 
, + %%5%  2% 252% 22  7
)    +%/ 2+   %8  2  %5% %%2
 22 %  % +% %7   28      + 
2'  4  %  22 %2  %% +'%5% 
+ +%      %    =   22  
  %  5 *58 +%  + ++%
  
 
*  + ", +/ %% 
 
(&(37 * % +2  +%/
 22    %%  2 ++% %27  +8 
% % '%   %5% 2% F++%  

 




(&(3 ",G8   + ++  +%/
%% %       +  2'  4  %7 68
 %  % L$ %    +%    %
252%   +%% %  2   252% 5 
7 * 2  %% +% %  %% %252  2% 252%
22  2%   2  '' 2  %  #!! , 
-(7
1  2+   %  '/  %2 9 2  +%   ++%
  
 
, + 2   2522    +%%   %
 -%57 1  +%/ 2 $+% %   '  +&
% -8   '%%   ./  %  2% +'+'28
./  +-  ./  %  '/ )",      +%8   
TD % %8   /   %% T 7 "% 2 +%%+$ 

P
7   &$  & " 
 
(      
  $
22 7  +% %8   +   '2% 2% 
+2 +'+'2  %     +% -8   52  
2   +'5% 2%2 +  +'% 22 %+7   %8
  %  2%  5% %5%6%  +- %22 '? 
+% -8 %%% %  : 22    %%  
2' #-7 68  2+%  $ K8   + + 2% 
    %  '/ )", 227 1 +%  $%%&
%  ++ %5  %  + %%% %     K +
+% %  %%%2 ; 9  2%%    7  +8 
+2  %5   %+   +
 
,  2  +2 
%6%7 *% 9  8    + +   2%
 %%% %5%6%      5+  +% -   8
: %   9  %  $%7
)  2 +22 %  2%  %% %5%6%  +- 22
  5+  +% -8    2%6 %  %% +% :
22 +28 &9&%  ++%%  2%7 )%%8  %/ 2+
  %  '/  %2 9   +- %22   / 5 
 - F %$%2  T ,  4O '%G7 # 5% %5%6% 
+-  22 %  2%  ++%%  2% %8 6 %2:  
  +- +  %% +2   -7
)   2 22 %&8     +5+' % ++
 ++% 9  %7
*     %  '/ )", 228  2'  4
 % + K% %   %%  2%
6      2%2 9 %  2 %2 F+  %&
% % %  %5   %+G7 *+8     4% %%%2
  2'8 %  2% K   $/ %+  &
% $+2% 6 %   +2% 9 ≈ TD% FU ' %%% 
   2  +%G7 , 28  2'8 : %  +2
 %2:  +  '' 48  + 9   + : %%2 '?
'   / %%8  2+% +% % 9 $%%  ++
7- 1 
PT
%5  % F+  %% ++%8 %%%   %G7 1
% 4 2%   %%%  /   9 ' '+ &
52% FB G    %$ +28 % +% 5 
++ %5  % %7 ++  +  5%  + 
$% 5%%  ,% 9 ' '+ FT7U 9 B"   9 T G   &
5 ++2% 9 %%%   2'  4  %7 ! % 
%5 9 ' '+  2%      %2 9  $ %
F$G  9 +% $ F%5% ++% *!G7 *+8  
 '% ++% $  4% 4 9 % %%%  2&
+  +% %+     %% + 08 $% " /
+%     %% ++% % F,8 ")777G7 1
'% %5% ++% %  9  %%2 +  4% ++
%5  %8 : %  %5 %%  $   %+7
)%%8      22  9   + %5   / %&
%   + $ %8 %  2++ 4 F' '+8
 %$G +%    %7 ! % %% %2
  2 4    6   9  %    2
    +% -7
1   +- %22 + ++%   
 
, +2 9  $ 
2' % + 2%  2% 252% 227  K8 
 2 % 2% +%  2%    +- 22 9 T   
%%%  ≈ U %7  +8  %%  +-  :  %
%2   2522   -8  %% + : 2&
2 9  + +28 &9&%  ++%%  2%7   4 +'8
% % %2  6  2  2%    +- 22 
 '  +% - +2&+%7 *% +% +  2%6 %
 %%% 22  %%  ++%%  2%  %  52 &
%%% + +  +2%      +% + H
  25227    8  +- 22 % K%  %&
 +2 +  2%      +'5%8 
 %  +- 22 +% +2  % %5% +%7
*  2++ 2'5%8 % % %2  2%  &

PC
7   &$  & " 
 
(      
  $
5+'%  +- 22 9 ' '+ 52% FB"G7  K8     %%%2
%+     +- 9 T  F %%%  U %G8 %  +4%&
 %5  2%  %5 ++%  F*!G +%  2%
+ %6% %  %K2  2+ '%%  ,%  ,*
 ' $7 # 5+'% +- 2%2   %  2+ '%&
% +% %% +    2%  ? N'N  
 +- % %5%6% + 4%  + 22      7
1   %  '/  226%2  2++ 2'5%8 
+4% : %%%8 K2 +    %7  %




(&(3 '?  +%  %%%  2  %7
[   
 
* '?  +%  %%%  2  % F%  +% 
 2 + (7  ?  7 0G7
[   
 
, '?  +%  %%%  +%  2  % F%
 +%   2 + 7 0G7
[   
 
, '? '  %%%  +%  2  % F%
 +%   2 + 7 0  -7  %G7
[   
 
, '?  5  %  +%   28 %%%  2 
%7
  +2    2    '/ + +
  %  %%   +%%%2 K  ++%   
 
, + 2  2% 252% 227   +2 25  
$  '' 2%2     '/ + : 2++2  ++4%
  4 27

PU
% %   	
1   L$ 2% 22$8  +%%  $ +%%+  2&
% 252%8 +2  %2:    +%   48
+  +2'%  2% %'%%    +58   +% 
 %%8 +  % 9   % 2%  +'5% 2&
522%   2%%  2% 26%  7 )%%8  
 %/ 2%8  '%  %5% %   %%
+    L$ 2% 22$8 +%   5+'%
+ 2%%  +% F",G   ++% + 2 52% 2%
FG8    2++ %27 , +%%/8   
 
,
+2  2%%  5  +   %  L$ 22
 '/ )",8    %%  +2 27 *+8  ++'
++]  9    26 2'5%   2  %% +2&
%  2% 6  2  +%    
 
, +  
  '/ 252% 227
  $8  2  %5% %8 2  %%% 
 '%  %5%8  22 2 6  +8   :
+8 %  %% %252  2% 252% 22   %
 2'  4  % +  
 
,   2'  
  %%   '/ )", 227 , +2%8  &
% 25%  5 *58  %    = F G   %





*  4  % +  
 
,7
* %  +2%8 2%2   ? 22 26% '? 
: %$  %% +'%5% %%8  % $ 2 %&

PP
7   &$  & " 
 
(      
  $
  *5= 0.27 ± 0.07µmol.g−1.min−18 VTCA = 0.63 ± 0.12µmol.g
−1.min−1 
VATP = 7.8± 2.3µmol.g
−1.min−17 1 '2   % L$    ++&
2   %28 %   '2  + ++ 9 8  +%
 %  2'  4  % +  
 
, +   %
  '/ )", 227
* 2+  %%  22 %8 %2:   '%  4  &
% 8   $%/ +8 22 22  %%   ++%  +%
%   %  -%5 F-G7 # % $+%  22 +28
   %  2% +'+'28  +- 22   %
 '/ )",  22 227 * 2  +%  +% %   
2%  %%  '2% 2% '?  +% -%5 F-G8
 +%%  )",8 ,%  ,*8   52  +'% 22 %+7 #
%%%   %  '/ )", 22  25 22 2 '? 
+%7 *+8     4% %%%2   2'  4  &
% +  
 
,8  %5%6%%2   %%%  + : 2%7 68 
5% %5%6%  +- 22  22 2 '?  +% - %&
 $ 7 * %%% 228 +  +%/ 4% 2  
-8 +2%  +  2%    %%  22 '? 
+% -8 2 %2: +%     +- 22 +  %% 
 +'5%7
)    28  2 % 9 2  +2%2  %%  +- %2
9  -  22 2%2   / 5    %$%% '% 9 %
T&%++%% FT ,G8 $% %'%7 * 2  +%   
2%  5% %5%6%  +- 22 +22 ++%%  2%
%8 2  +%%2  +- 22  % +2 
 -7 ) % %'%%8 %  22 2  %%  +-  +5
%'%%%   % 2'52 F-G8 % +2%6  T ,8 +2%
 : 2% +    + %$%%7  '+'/  
2% %'%%     22 ++2 6   $+%
 %%  +- 22 2   27

PB
% 1  	
* %  '/  4%   +%% % 
	
1 "8 7 08 7 3%%8 7  %8 (7  ?8 )7&7 -8
37  '8 ,7 -8 07 18 6    & 
  &  
	
	 6E      (	 &8
,%5 4 '  % ) 4 % F, )G8 %  +7
   7%
1 "8 7 08 7 3%%8 )7 7 -28 37  '8 ,7 -8  07







	 6E   & 




! %%6 %5  $'%%%8  %8 DDB7 *%%
7
1 "8 -7  %8 7 08 7  %8 07 38 )7 *7  '&1%8 ,7
=@>%@8 *7 08 ,7 %8 )7 %8 37  '8 ,7 -8 ,7 8  07
18
	
	 6E       &   1 
   (	 & 1     (	 8 % ,%5 
U

! %%6 %5  $'%%%8  %8 DDB7 *%% ;'27





7   &$  & " 
 
(      
  $




%%6 %5  $'%%%8  %8 DDB7 *%% 7
1 "8 -7  %8 7 08 7  %8 07 38 )7 %8 )7&*7  '&
1%8 ,7 =@>%@8 *7 08 ,7 %8 37  '8 ,7 -8 ,7   07 18




 "3 ""#  
   18 % ,%5 

	





)58 7 78 '8 7 378 ( 
	VC7   % 4 ?%  % %  %




)@&18 7 -78 (%8  78 38 )78 -8 378 -8 178 1'8
7 -78 %8 78 "'%58 78 38 =78 + DDT7 ! % %5&&% %
4 f 







)>8 78 15'%8 78 7 DD
7 ) 5 5 4 %5%5 % ' 5  4







)>8 7 -78  8 78 *%8 )7 78 58 7 78  8 ,7 78 -%8 37 78 

		C7   55%  % >%' ' 5 4 '%5 %
% +% &%@ +7  5 CC FUG8 VT[VV7
 '8 -7 78 *$8 7 J78 %8 ,7 378 
	VB7   5%    
  % %7 35 TT FT&CG8 TU[CP7
 8  7&!78 \8 -78 !5'%8 78 (%8 78 )5>8  78 "8 .78 ->8 7 78 &
8 "7 -78 8 *78 8 *7 )78 8 7 -78 >8 )78  DDU7 +UT % &




 5%8 =78 8 *78 38 )78 ,%8 )78 *'8 )78 "%8 =78 38 7&
*78 "8 178 258  78 ,+%8 ,78 %5'%8 178  %8 78  '%8 78
1%%8 78 '%K8 7  78  8 78 ( DDU7 %% % +'+% 




 %8 178 ,+8 )7 178 )@@8 78 )5 
		B7 ) > ' 4  %%





 8 7 (78 ( 
		7  %+% 4 5 %  % $%$% &





 8 7 (78  DDD7 5% % ' +'5% 4 5% %7 "
 % T FBG8 	V[TDC7
 8 7 (78  DDU7 %'% @  5 % 5%5  5%7
)   UV FCG8 C	U[UDU7
 @8  78 "@8 !78 %58 78 =8 #78  
		
7 
T  4 '  4
' % 5 % % %7  %'% TD FPG8 PTP[PTPP7
 '8 =7 178 ,K8 7 )78 ,%'8 7 J78 )58 7 78 '8 7 378  
	VP7 &
% 4 % % % %  
T  ++ 4>%5 %%%
4 Y
&
T℄57 5   T FPG8 	

[	D7
 '8 )78 "%%8 .78 ^8 78 3%8 7&*78 148  78 48  78 8 (78
48 7&78 -%'8 78 -8 ,78 258  78  %8 78 )+ DDP7 !
4 %'% +$ %% 4 %  ' +  &% 45




 8 7 ,78 3%58 ,7 78  
	V
7 "+ 4 5 %   ' +'+'&




 %8 ,7 378 *'8 .78 ,%8 178  8 *78 5%%8 ,7 78   
		P7 %
%%% 4  '5 %? %    4 '




 %?8  78 -8 7&78  8 (78 8 *78 *2%8 *78 8 78 %8 *78
-8 ,78 =>@%8 78  %8 78  DDT7 *+% %    ' K&
 % % % 5% % % %  T&%++%  %+%%
4 '%5 %7   % T F
G8 UDD[UDTD7
 %?8  78 -8 7&78 -8 78 8 *78 *2%8 *78 %8 *78 &
8 (78 =>@%8 78 -8 ,78  %8 78  DDT7 ! % +%H+
&@ %5 T&%++%% %&% % 5%  %+%% 4 




 d8 78 &"8 )78 8  7 78  DD
7 Y
&
T℄5  % '% '+%
+'+' % 7 5   CU FPG8 	V
[		T7
 d8 78 &"8 )78 '%8 (78  58 *7&-78 8  7 78 ( DD7 "%$%




 8 78 38 7&*78 38 78 *%8 178 '%K8 7  78 )5 DD7 %
 % '% '5 %  '% % +% % '
T&%++%%  4 '%5 %7  % % 
D FTG8 C
D[CP7
 8 78 38 78 38 7&*78 )8 ,78  5%8 =78 '%K8 7  78 
DD7 "' % 
 + 5% % % 5 $  +&
% K 5% ' + 4 % %   %+% % '
T&%++%% %  4 $%%7   %  FDG8 	
[	
TT7
 8 78 -?8 78 38 7&*78 ,+%8 ,78 '%K8 7  78  DDT7 )%
+  '%5 %  %+%% 4 +'5%  '+%7
1    FPG8 TPP[TBC7
 8 7 78 058 J78 ,8 )7 78  %@8 "7 -78 %58 ,7 -78 ^%8 7  78








 @8 78 7 
		C7 )+ +%    4% 4 4  % ' '
5%H %5 T




 8 ,7 )78 
	VB7 +% %?% %  ++ % %7 )   . )
% UDV8 TTT[TCV7
 ?8 (78 DDU7 %   ++%  % % + $+% 
+ 2522%4  %% 5%%  % %   /
T+   %  '%5 '?  +%7 ,'77 '%8 #%%2 ,% \!7
 ?8 (78  8 178 08 78 35%8 78 ?$8 "78 8 78 048
(78 3%8 ,78 -8 ,78  '8 378 18 078  7 DDU7 3%   
% ' +% %    %%5 
V4&45 +  
T&7 7*7 








 ?8 (78  8 178 08 78 048 (78 -8 ,78 8 078 3%%%8
78 -8 ,78  '8 378 18 078 7 DDC7    4 % $%%
% % @ %5 
T& 5 >%'  
T %4 '7
5 77 U F
G8 TT[CD7
 58 "78 %8 ,78 *'%8 78  %'&'%8 78  5%8 78 0%5&
,2%58 78 %'8 )78 h%58 )78  
		U7 % 4   %






 e8 ^78 =+e8 78 e%@8 078 %%e8 78 1%+8 "78 "@e8 !78 3?e@e8
)78  DDD7 % '5 %  % 4 +5 ' +%
  
'  T
+  $+%7 *   % D FPG8 BDT[B
U7
 8 J7 )78  %8 7 78 )+%8 7 78  
	VU7 5% %'% +%
%% % '%5 % %7   ' CC FPG8 
	CV[
	UD7
 %8 =7 78 8 37 =78 )+ 
	VB7 T
+& % 4  4
$'5 > +%  + % ' %   5'&T&+'+'
'5  +'+'5 @% % %7  %'%  %+' ) 	V F
G8
CU[UU7
 %8 78 *28 (78  8 7 (78 -8 ,78  
			7 +%%5 '%5
% +'+ % $+% %7 ,5  % U	 FUG8 CB[CPV7
 %8 78 38 7 *78 %$8 078 )%8 78 *28 (78 ,68 78 -8 ,78
( 
		V7 ,% %'%%% 4 % % '5  T&%++%% %
% ;%  %%% % 5% % 7   ' BD FG8 B	C[VDU7
 %8 78 -8 ,78 (8 7 78 8 78 1&J%%58 )78 =>8  7 J78
 8 7 (78  
		U7 *'% %'% 5 %+% + %
% 5%   '%4  % +%7 ,   )




 %8 78 8 *78  %?8  78  8 78  DDU7 T&%++%% %   %&
'% $%   +'%+'5% '% %5 % 5&












 >8 *7 78  %8 7 -78 %%8 78 )>8 7 78 8 78 %58 ,78
 
	VV7 ! % T
+  5%  ++ 4  % 4




 58 *78  @8 )78  7 
		B7 %  %+% 4  L$% @%%






*'8 7 178 1%8 78 =%?%8 37 )78  5%8 ,78 58 \78 8 7 ,78  DDP7
%'% +%5 +%&C 5 % '%  %%% 
 +%&% ++% %  7   % *' V
 FC	G8 TBT	
[TBCDT7
*'8 J78 ^'8 \78 38 78 %8 78 )%8 378 #5%8 =78 7 DD
7 
4 %$% %  L$ '5 % ' % $ %5 '%6 %
%% %5 F
G'&YF
TG℄   4%7 5 77 CU FTG8 TC	[TUU7
*''%8  78 =8 78 -%8 78 %+8 178 8 !78  '8 -78
%8 ,78 7 DD
7  4 ' %$% %   %5
% %%  F
TG 5%  ++7 7 %77 PP FUG8
BTB[BCP7
*'%+@8 7 78 =>8 "78  '%&-8 178 %8  7 78  >8 7 78 '8
78 38 7 78 ( DDC7 % %% 4 $  +UT % %'%





*'%8 !7 .78 "@e8 !78 #5%8 =78 38 78 + 
			7  %%  4 Y
&
F




*'8 .7 78 '8 37 07 J78 8 78 K8 ,7 78 18 78  DDC7 &
 '%5% % % +%%% 4 %'%  ' %&%





*@8 7 78 @K8 178 
		C7 *%%  5 % 4 ' %7 !  %
 '%7  > .@   ,7

BC 		83($	
*8 7 78   DDU7 ,% %% 5+' %5% 4 ?'% %7
 %5%5 *%   ) 
U FCG8 VTB[CP8 $7
*8 7 78 1+@8 )7 78   
		C7 )5& '5 % >% % %
@%&? T
+ $'5  % % %5 T
+  5%?% 47




*?8  7 (78 %8 37 )78  DD7 -%5' 55  % % 4  >%' %%
% %%  %+%% 4 % %% 4 >@%5 7




*%8 178 58 -78  @%8 (78 ,@'8 *7  78 "8  78 =%8 78  DDP7
"%+% +% 4 +5&
+'   '%5%   %'%
4%  5%7 * 
B F
G8 U	[P	7
8 *78 048 (78  %8 78  %?8  78 -8 ,7 378 *28 (78  '8 378
-8 ,78  DDD7  &+ +% %  @ 4 
4% %   +% '%  >%' ' %'% $% T&
%++%% %7  *   (>  D FUG8 BV	[B		7
 348 78 
		V7 ! %   ++7
 348 78 18 .78 3>8 78  %8 =78 7 
		P7  
&%%%8 %5&'




5%8 -78 )58 7 78 '8 7 378 ,K8 7 )78 ,%'8 7 J78  
	VB7 T
+
5%?% 4 % 4 % @% @%% % %%5 % %7 5




8 078 ,8 378 *%8 78 0%8 78 1'8 78 )+7 
		B7 R%6% 4
+'+' % % ' 4   4&%  4 %?
 + % %5 4 %7 ,'77 %7 C FCG8 P	
[BDP7
8 (78 ^'8 \7&-78 R%8 -78 ^'58 \78 *'8 J78  DDB7 ;% % % T
+ &
5%?% 4 ++' 4 %% %%5 %+ @%% +








?8 ,7 ,78 ^?%@8 7 78 358  7 78  
		V7 ) @%  @%%






8 78 -8 7 378 J8 7 78  DDT7 5 %% 4  
%  % %   
T  5%  ++7
  % T F
TG8 U	V[U	TU7
8 "78 J58 -78 8 378  





%@8 78 %8 !78 (7 




(8 7 78 =>8  7 J78  8 7 (78 %8 7  78  %8 7 78 %'8 7 ,78
 
	VB7 +'5%  '%'% '%% 4  +  4 %
 % '%5 %7   +' $+   CP F
G8 
[B7
(%>8 "78 ?>8 "78 =8 =78 )8 .78 !'8 78 (@8 -78 -?>8
78 .'%@8 78 .5'%8 =78 !8 =78  
	V	7 %'%+ > '%5%
+ 4 +% 5   &

&&'%% +@ >%' +% %%
5+'7     TD F
G8 TT[TB7
34%8 78 8 17 78  DD7 *+% %% % '%5 %7   %
 F
G8 CVC[CVC	7
35'8 (7 )78 =8 7 !78 8 7 78 -8 7&78 )@&18 7 -78 % 
^8 78 8 ,7 78 =8 78 38 =78 1'8 7 -78  %8 =7 78
 DDV7 5%  %5%5 4 +' % % %5 '++%? 
T&
%7   CUT FB
	BG8 	CD[	CT7
3g&g8 7 178 -2%58 378 28 *78 (%8 78  8 ,78 *8 7 )78
*e8 78 ^%58 )78 + DD
7 ++%5 $ +' %  % 5% % %
 







3%8 78 0'8 ,78 ,58 *78  8 7&78  %8 78 *'8 78  DD7
"' %'% $% T&%++%% % % % 5% % 
& &% @%H& 7   %  FPG8 
BC[
VC7
3>@8 17 78 '8 =78  
		P7 * +' 5% %   





3%8 078 .58 =78 8 )78  DDD7 ,  '% '%4 




3+8 -7 78  
		P7 #%6 '%5 % %5   %%%  %&





38 78 7 
		T7 )%8 %? % %  4  6&  &
 '% %7 5 77 	 FPG8 VDC[V

7




38 78  8 7 78  >8 7 78 8 37 (78 '8 7 178 '8
37 !78 ,%'8 7 J78 '8 7 378  
		C7 1%? 
T  ++ %
' ' % 4 % % %5 4 &Y
&




38 78 %8 78 #5%8 =78 7 DD
7 ) '%  4 +&







38 78 3'8 7 "78 8 07 78 &)5%8 (78 *+8 7 78 '+%8 )7 -78 

		P7 %'% 4 % '%5 %  7 )   T	 FTG8
TVU[TV	7
38 7 *78 -8 ,78 8 78 ,68 78 ?%28 78  %8 78  
		B7
R%6 @%%8 5% %%  '%5 %&%@ % &
% %  '%  >%' T&%++%% %7  % B	 F
G8 CU[UP7
-@>8 -78 '%8 78 .8  78 !'%8 "78 =8  78 =8 "78 ( DDC7
 % +' % '  55%  >' %   T
+& %




-%8 378 '8 78 )+8 7 78 (8 7 78 '8  7 78 '>8 7 78
"&%8 7 78  DDT7 *'5 % % % +'  
+'+'%+%  $5 '+ % '+$% +% >%' '% % +&




-%8 378 ,8  78 (8 78 -8 78 "&%8 78  DDT7 ,%
@>5 4 % % %6% 4 % % %  % T







7 -%5 %7 8 17
-*38  
		T7 )  5 %%5  %% + ' % $+ 
  '%5 % '7 ' '%5 % %
' 5+7 * B FPG8 	B
[	VT7
-8 J78 J%8 "78 
		T7 (% + 4 % @% % %7 
 % 
U FT&UG8 C	[PD7
-8 ,78 18 078 048 (78  %8 78 -8 ,78  '8 378 )57 DD7
    % '  % 4  T&+    %
% 
'&Y
T℄  ++7 7 '7 V FCG8 VUB[VPP7
-8 ,7&378 ?8 378 ,'8 78 38 78 DDT7 "> % %+
% % '  % % %  % %% 4 
T  + %5
7    % 
P FP&BG8 CDD[C
7
-8 ,7&378 "@e8 !78 38 78  DDT7 
'&%?  
T  +&
+ 4 '  % % %  	7C 7 5   UD FCG8 PVC[P	7
-'%58 -78 +8 78 05'8 78 ,8 78 7 DD
7 R%% FT
G+ +&
+% %5%5 4 ' %  C    4 5  >'% 
%K 4 +'+'%  +7 5 77 CU F
G8 CP[U7
-%@8 ,7 *78  DDU7 ,H % 4 %'% $%% +'+'%7  %'%






-''@8 ,7 J78  
			7 "' % %+%% 4 % %%7 ,





-''@8 ,7 J78 DDD7 $58 '%8  % 5%7 ) $+ 
 % CBU8 T

[TTU7
-?8 78 (8 78 8 "78 ='8 78 ='%@8 7 78  %58
17 78  
	V	7  % % +'+'  % @% % % 4  5
4 %7  %  CVT F
G8 PV[BB7
-?8 78 @8 78 "%8 78 *@8 *78 8 78 
		P7 ,'+'% 




-8 (78 *'8 7 78  '8 =7 178 8 37 (78 %@8 78 '8 7 178
'8 7 378  
		P7 ! %$% %  L$ %  % %5
4+> %%  >%' 
'Y









V4℄L&8&+'%   5 + 4   +




!'%>8 =78 058 J78 %58 ,7 -78 ,8 )7 78 J%58 7 378 )+ 
	VV7 &
% % >%' &Y
&
C℄% 4 ' %%5% 4  @%%   
+% '%  >%' +7     	 FCG8 UC[U	7
8 *78 "%%8 .78 *@8 (78 %8 *78  %?8  78 -8 ,78 *8
7 78  8 378  %8 78  DDP7  % %'% 4 +%4 %&
 YW℄ %  5%   W  %5  +




@%8  7 378 ='?8 J7 78  8 7 (78 8  7 78  
		T7 % 4
%+% 4 5 % % % % '%5 % %5 %? 
'
 ++7  5 CT F
G8 PV	[P	U7
@%8  7 378 8 -7 78 *'8 .7 *78 @8 "78 8 78 8 78
8  7 78  8 7 (78 ='?8 J7 78  
		V7 
'  ++ %
		83($	 
B	




8 78 8 78 8 78 J%%8 ,78 )57 DD7 ! % % FT
G+& 
%5 ' +'+'%+%   C  4  $7    %7

U FUG8 TTV[TCB7
@8  7 78 48 78 8 78 *8 \78 ,%8 7 (78 #'%8  78 *8 =7 78
'8 37 !78  DDD7 ) 4 %'% 5 +%5 % % 

THT
+ 7 ,   ) % #  ) 	B F
G8 PVVD[PVVC7
=%>@%8 (78 0+8 ,78 + 
	VV7 +' %%% % +  %+
 7    * UV FTG8 T
C[T
7
=%'@8 =7 )78 0%'>8 -7 78 (%'8 ,7 78 ^%+48 J7 78 J8 J7 J78  DDC7
  %% %55  $%% % 4>  % 5%7
% TDU FUPVDG8 		[
DT7
=%5&-%@8 ,78 @8 78 '@%'8 ,78 %%8 ,78 (8 )78 (@8 78
#5%8 =78  7 
	VB7 T
+  % 4 + '%  '% @%% % '
% %7  %'% P FTG8 BUD
[BU
D7
='8 7 78 .8 .78 J8 78 *'8 )7 ,78 )8 7 78  @8 78 ^'58 078 "++8
78  8 78 0%58 7  78 ='>%?8 78 -8 7 78  DDB7 ! % 
T
 % %5%5  T >%' '++%? 
T&
&+7 5  
UV F
G8 PU[P	7
=8 -7 )78  
	CD7 "' %% %   ) +  ' %%% 4 47 7 '
 4 7 '7  %'  TC FTG8 CPD[CPT7
=8 -7 )78  
	CD7 "' %% %   ' ?&5h5%  % +%5 
7  %'  TC FUG8 BBU[BB	7
='8 7 78 ,'+8 7 78 @'8 *7 -78 8 7 78 %58 J7 -78 J%8 78  

	V7 * %  +' % '%5 % %  
V45




18 078 48 78 ,8 =78 8 78 @8  78 ?@8 178 *%8 378 '8
78 '8 378 +7 DD
7 K 4 %%'%  %'% 5 +%5
% ' @ 7 7*%7! 
DV FUG8 BTT[BTB7
18 078 ,8 =78 *%8 378 '8 78 8 378 48 78  '8 =78 '&
8 378 '8 78 7 DD7 )5% %%  % 5 %
% '   
T  5%  ++  %% 4
' % +'> 4 % 5 +%   4




1%8 -78 #5%8 =78 *'8 J78  7 DDT7  4 %%% +%  + L$
% ' % $  B   %5 % % T






1%8 -78 ^'8 \78 ^'58 \78 #5%8 =78 *'8 J78 (7 DDT7 ! % T
+ 5%
 ++ 4 ' %  B    %%% $+%7 5 77
C	 FG8 
		[DU7
1%8 78 J8 ,7&-78 "8 ,7 "78 1%58 =7 78 &,%8 78 ^'58 *7&.78 '8
07 =78 i58 78 0%8 *7 78 ?%@8 7 78 *%8 178 %%8 78 8 7 \78
J8 ^78 *+8 7 ,78 (8 7 *78 '8 17 78 ^@%8 )7 78 *%%8 78 '8
37 !78 1>8  7  78 =%8 78 +%58  7 78  DDC7 4 % +%
5 % >%' &%@ '+%% % +5&








1%8 7 "78  8 7 (78  DDP7 %'% 4%  $%%  %
5% %7   CCT FB

TG8 BVB[B	U7
1%8 78 *'8 7 178  ?&,%8  7 *78 %8 7 78 J8 7 ,78 ^'8 78 48
=78  *8 78 8 7 ,78 DDP7 %'% +C %  +% '%4
% 5 %  % ' % 4   %  $%%
7    V FTG8 TV	[C
C7
1%?8 )78 ,8 7 -78  8 17 (78 )5 DDT7 3 %55 +% 5






1%8 78 '+%8 )7 -78 8 78 8 ,78 J8  7 J78 "8 7 78 J8
"7 "78  DDD7 ) % % @  5 % % '%5
%  +%% +'7 )   CV F
G8 B[BP7
1'%&*8 78 8 )78 ,8  7 178 8 7 78 -%5>'8 ^7 78 8
)7 78 (8 )7 78 +@8  7 78 ,8 7  78 '%%58 378 8 *7 )78  '8
7 78 "+8 7 78 .58 )7  78 *'8 7 -78 8 7 78  DDD7 
$+% 4 % %5%5 5 %    4 '%5 %7 -












5%%8 ,7 78 ,%8 178 '8 7 178 '8 7 378  
			7 5 
7 % VT FUCD
G8 C	P[C	B7
%8 "78 %8 78  8  78  DDP7 )'% 4 % 4 % '





5%8 7 (78 (%8 078  '8 !78  %8  78 1+?&='8 78 + 
		C7 ( &
+% T 5%% 4 +   %5 4 ' %7  *   (> 

C FUG8 BC	[BP7
8 07 78 *+8 7 78 &)5%8 (78 )5%8 .78 8 ,78 '+%8 )7 -78 +

		D7 %'% 4%  + $ K % '%5 %7 1
TTP FVB
BG8 BC	7
%8 J7 78 ,>8 J7 78 %'8 7 78 )5 
	VB7 *   
>%' %' 
U  +% %% 5+'7  *   (>  B FCG8
C
[CP7
8 378 ,8 78 *'8 J78  >8  78 ^'58 .78 8 78 -'%58 -78  7

			7  4 ' %$% %   % ' 5  >'% 
% %  
'&Y
T℄ 5%  ++  C7











8 378 '8 78  '8 =78 '8 78  
		7   %% 4 ' 
   +'&@5H5 $'5  %  %7 7*7 
(>  
 FTG8 CTC[CCB7
8 37 (78 38 78 '8 7 178  '8 =7 178 '8 7 378  8 7 78
 
		U7 % %% 4 '  4 '  8 5 %%?%8
+'&@5H5 $'58  5% '% % ' % 




 8 78 )%&?8 (78  >8 "7 78 )5 
		C7 !%5% 4  &
 % T
+  + 4 ' ' % % %7    % B FUG8 TB[C7
%@%8 "78 '8 37 07 J78 + DDU7 %'% +%%  + +%
 %5%6 %+% % %  $+%5  '%5%7   % *'
VD FTUG8 TDBBT[TDBV7
%8 7 )78 %'8 7 78 %8 J7 78 -%'8 ,78 ( 
	VC7  % $5
%%?%  >%' &
U %  +% %% 5+'7   
 U FG8 
BB[
VB7
%$8 078 8 78 %8 *78 1%@%8 (78 ,8 "78 *8 (78 %8 *78
%'8 78  %8 78 ,'@%8 78 -8 ,78  DD7 *%%+&
% +%  %&% %% +'% 4 5 4
%    4 +5% % 5%7   %  F

G8 CCBV[CCVP7
%8 -78 (@%8 78 =5%%8 78 %@8 -78 .'%'8 =78  DDD7 ,&&
5% 4 % '    ' +'5% 4 ' +5%
%7  %+'  BV FPG8 V	[V		7




% 4  +'+'% %5%5 % ' @ %7 ,   )
% #  ) VV F
	G8 VTB[VTBP7
8  7  78  %'8 ,7 "78 8  7 78  
		7 T
+ 5%?% 4 %







%8 ,7 378 (8 78 *$8 7 J78  '8 -7 78  
	VU7 T
+&%&4
&5%&  4 +'+'%  % 5%&+%5
% %7  %'  B FTG8 BBB[BV7
 8 )78 '8 -78 =@%'%8 "78 ('%8 78 "@8 -78  %'%8 78 
DD7 )5& '5 %   L>  5 % % %
' @7  % 7 	TP F
&G8 BP[V
7
 %8 -78 .8 78 .'%8 78 =%%8 =78  
		B7 % % 4 '
% 4 4
&+7   TVP FPPG8 		[TD7
5>8 78 18 "7 78 38 ,78  
	VP7 5 % %  % % %
%  T
+  5%   '5 %5 + +7
)'  %'  %+' CV F
G8 CT[U7
,68 78 (8 7 78  %8 78  8 7 (78 8 78 38 7 *78 ,'@%8
78 -8 ,78  
		P7 *'% T&%++%% %  %  &




,8 )7 078 3@8 *7&)78 1%8  7 78 -8 7 78  @8 7 78 %&
8 J7 78 38 7 "78 )5 DD7  %'% % 4 %
'%5 %   % K 4 +5%7    % U FVG8 BT
[BTP7
,%8 178  ?%&8 )7&=78 )8 )78 8 78 8 78 *8 78 5%&
%8 ,7 78 + DDB7 )%%&+ 5% 4 5 %  &





,%8 178 5%%8 ,7 78  
		C7 3 +@ %  %
% 5%   '% +%5  %%  5 %%?%7 ,




,%8 178 5%%8 ,7 78  DDT7 ->   ' % 5 5 >'%
+%5 5 %K7  ,'% UCP F, G8 TU7
,%8 178 5%%8 ,7 78   DDC7 +%%%  %%  > +' >








,%8 178 ,5%8 378  %8 ,7 378 *'8 .78  8 *78 %8 7 178 8
 78 5%%8 ,7 78 
		V7 % ++%5 ' $% 4  %%&+
&  '7   % D FC&UG8 	
[		7
,8 7  78 08 7 ,78 8 7 78 38 7 (78 8 7 -78  
		B7
*5 +  5 ' +  4 +'5 % '%5 %7
)   C
 FUG8 PV	[P	7
,4K8 78 "@e8 !78 38 78 )+ DDD7 $&% %%% 4
5   % '  %  %%  %K%&>%5' 
'
 5%  ++ % %7  *   (>  D FCG8
BTP[BCP7
,'+8 78 -58 78 -K8 78 %8 *78 @K8 178 ='8 78  7 
	B	7 "&
5+'%  4   5 %  % ' >%' F4&
VG&
L&&$&&5  %% 4 '7 )7 7 P FUG8 TB
[TVV7
,8 78 *8 *7 )78  %'8 7 178 + 




,>@8 78 8 78 J%%8 ,78 (7 
			7 R%4%5 
' + % % T
+




,>8 J7 78 0%8 "7 78 @'8 78 3&%%'8 178 )&8 7 078
-'8 "78 ,8 7 78 ( DDB7 % 4 4 % % 5% % 
'%5 % %7 ,   ) % #  ) 
DC FVG8 	CU[	C	7
,8 ,78 DDP7 !5% ++%  ++% %2 +   +
% %  )++%% 9 2   +'%+'5%  + 5+'% 
2%   +' $%   / $+2%  5% P7 ,'77
'%8 #%%2 +' (% & 3 !7
 + * "8 DDV7   ) 155  % 4 %% *&
+%57  (% 4 %% *+%58 0%8 )%8 !   T&	DDDU
&DB&D7
%'8 7 78 %8 J7 78 -%'8 ,78 %8 7 )78 @'8 78 + 
	VT7
 %  L>  >%' % 'F
UG7 %%7 %+%  %%7
    C F	G8 B	D[B	V7
		83($	 
VU
5%8 07 =78 3%%8 7 78   
			7  '5 %@  + %
 %  4 ' + '7   CD FPBU	G8 PT[PV7
'@&-%8 78 '8 #78 -%8 ,78 %8 7 -78 @'8 -78  '8
7 J78  DD7 ,5%  4 %    4% % 
 %  %  +  &7 $+   
BU F
G8 VB[	B7
%8 -78 *%8 .78 *%8 78  8 78 3&%8 78 
DDC7 "%&% %% 4 
' ' '&% %5  @5 &
%7 )3)7 
P FPG8 VC[	P7
8 !7 78 
			7 %'%  +%  ' +%% %%
% $%$%%7 )   . ) % V	T8 TT[C
7
'8 7 J78 .@'%8 *78 
		
7 ) +'5+'% )% 2%  &
+5+'% / 2%%7 0!3" ,%7
8 37 078 =8 )7 78 =%8 7&=78 18 17 78 "8 .78 )5 DDP7 ( %




'8 7 178  '8 =7 178 -'%58 -7 ,78  -8 7 )78  8 7 78








@8 07 )78 =''8 ^7 )78 0%8 7 078 .8  78 =?8 )7 078 
		C7 %
+%   '%5 %  7  4 + %






8 )78 %8 78  
		T7 %% 4 % @% @%% + %








>8 )78 J%58 37 J78 *+8 78 5%8 7 178 '+8 )7 -78 1>8 7 (78
38 7 "78 8 7 -78 8 *7 )78  
			7 ! ++% 4 '&

VP 		83($	
%5 % +' % >%' + 5'&+ %'%






'8 #78 8 78 J%8 "78 "@@&'8 78  DD
7 %'&
% % @%  %'%   +% '>  % %%
' %   %7   % *' BP FU
G8 CVDB[CVDTD7
'8 #78 "@@&'8 78 J%8 "78 ( DDP7 %'% %




'8 #78 J%8 "78  DDD7  4 %'% % @% %&




'%8 =78 %8 378 @K8 178  
		
7  4 @%% '% 4 $5
% '5 % % %   %+% 4 ' %5%6 4 +





'>%?8 78  ^'8  78 8 378 -%58 )78  %58 ,78 DDV7 ) % '
% ' 4 ' %6% 4 %&% 
'  T
+ +7 !  ,%5 4
"' !% % 4 5%  % %%7
8 78  ?8 78 (%8 7&78 8 78   DDC7 $ % % 4 
 5 % % '  %  %K  4 + %%7 
 % *' B	 FCPG8 CBVV
[CBVV	7
'8 78 ,8 =78  '8 =78  >8 ,78  %$8 "78 8 378 ,K8 78 '&
8 378 '8 78 '8 78 7 
			7 %% 4 '  4 ' 5&




'%58 7 )78  %558 7 J78 8 37 =78 )+ 
	V7 T
+  % 4
 4 '    4 % @%  + ' % ' 
%7 (  1 
CD FG8 V	[	7




'8 78 '8 78  '8 =78 -8 (78 )57 DDC7 5% % 4 %
%%  %+%% 4 %5%57 "  %7 B FVG8 CV	[C	U7
%8  7 78 '@'8 )78 8 37 (78  '8 =7 178 '8 7 178 '8
7 378  
		B7 ! % 
T   4  5% '% 
% 4 5&5% %57 ,   ) % #  ) 	C FPG8 P		[BDC7
%'8 *7 78 18 J78 *8 7 78 168 ,7 J78 )%8 7 78 
		B7  %
% @% >%' 5%5 % 4&TCC   %  % 4 5% &
 ++7  % )5%5 
V FPG8 P
B[P7
@K8 178 %%'8 78 =8 *78 %8 7 -7 78 ,@8 *7 78 ,%5>8 =7 78
@8 78 '%'8 78  
	BB7 "' Y
C℄$5 ' 4 ' &
 4   5 %%?%  '8 +8    %
' %  '%? % 7   ' V FUG8 V	B[	
P7
>8 #78 3%8 !7 78 J58  78  %8 378 #5j8 378 '8 )78
,8 7  78 
		C7   5%  ++  %'% %
4 % 4% % %  % %7  $%5 
U FTG8 UB	[U	D7
@8 78 1%8 )7 378 J@8 7 78   
			7  '% 4 ' 
 % + '7 % VP FUCCUG8 
BDD[
BDU7
58 =7 178 %?%8 7 *78  DDT7 "%+% %% % '%5
%7 " 3 
	 FUG8 TT[TV7
"%?%8 7 78 *8 7 J78 \8 78 "8 7 J78 *+8 7 78 '+%8
)7 -78  
			7  %'% %%  $%$%% % '%5 %
%7 )   CU F
G8 U[T7
"@8 !78 @8 ^78 *'%8 !78 38 78 )+7 
			7 ! % 
'  ++ 4
 %  
  ' %7 5 77 C
 FCG8 PC	[PUP7
058 J78 *8 -7 -78 *?8 *78 %58 ,7 -78 1j5h8  78 1%8 *78
8 37 78 ( 
		7 )% % 4 '  4 +% '% % %




08 78 DDP7 ++%  % %  2% 252% 22  +&
+   +2%  %K%    2% T
+ + 2%  
252% '?  +%7 ,'77 '%8 #%%2 ,% P7
08 78 *'%8 78  '8 7 37 378 -8 ,78 18 078 DDV7 *+&
% 4 5  %K% + % +% %
' %8  '>  % %K%&>%5'  % 
T  +&
+7 5%  % %%7
08 78 3%%8 78  8 178 -8 ,78  '8 378 18 078  DDB7
!L 5 K ' %K% 4 % %8  '>  
'
 5%  ++ 4 ' @ %7  *   (>
 B FTG8 UVV[U	P7
08 78 3%%8 78  ?8 (78 ,+8 *78 )8 )78 -8 ,78 1&
8 078 7 DDP7  FDG '5% '5' ' @ % % 5 %+&
 % ' +'%$ +%%  +  ' +% +%%7 75 7!5%5
T FTG8 CDV[C
7
08 78 3%%8 78 -8 ,78 18 078 DDP7 &%? T
+  +&
+ % ' +% %7 !  ,%5 4 ' ! %57
08 )78 "+8 078 58 78 48 "78 (8 78 '8 )78
 8 78  
	VV7 K 4 ++4    L>  % %
7 )'% CT ++8 C[CT7
0'8 178  8  7 )78 0 -K8 78  7 
		B7 !+ ' 4 




0&*+%8 78 =?8 )78 0@8 078  '8 78 )L8 =78  
		V7 (&





0258 *78 %8 7&178 '8 78  @'8 7&(78 *8 7 )78  DDT7 #+@
4  ++% $58 5    $  '>  4 




0%58 78 38 )7 =78  DDV7 -++%? 5&%  % %  
"'&+%   % > 67  5 7
 ->'8 78 %'8 7 178 %h8  7 =78 ( 
	VP7 $&  % +' %5
&+ 4% %'% % ' 7   ' CP FG8 TT
[TT	7
J%8 "78 8 78 '8 #78 8 78 -8 "78 38 78
d@8 )78  %?@8 78 
		V7  > + 4 % @% F@G  +&
%8 8 4%  5% 4   %'% %5%
 +'%57  %4 V FT&CG8 	[TC7
J%8 "78 -8 J78 
		C7 *% @% % & %  7 




J%8 "78 J8 78  %?@8 78  %8 =78 ++58 -7 78  
		7 !&
 +%8   4% 4 % @% %? %
% >%' '%5'  L%5 5   ' +'+'% %% 4
 5 '%7  %'  V
 F , 
G8 
[CD7
J'8 =7 78 1%8 7 78 %8 378 %58 78 1%8 )7 7 078 -+8 7 )78 (





J$8  7 78 1%8 78 ,8 78 3?8 (78 @>%?8 *78 '@8 78 8 =78
,'?'8 378 8 7 )78 3e8 78  @@8 78 *'8 7 78 *8
17 78 38 78 '8 7 78 J%@@%8 78 -8 7 78 *8 ,7 78 ,8
7  78 38 78 *'8 7&-78 !%?8 78 8 78 -'8 78 -%5>'8 ^78
8 78 .58 )7  78 )8 7 78 -8 7 78 .58 7 7 78
 %8 78 %%58 "78  58 )78 58 7 78 %?&%8 7 78
&)8 7 )78  %@'8 78 8 7 78 '8 (78 '8 !78 8 37 78
(%5%8 )78 )'%8  78 )&*?8 )78 )8 178 )%8 78 (%'@8 =78 "'+&
8 17 78 .58 )78 8 178  %8 *7 78 ,8 78  %@8 )78 ='8 78
,8 78 -5'8 ,78 -%55%8 7 78 1>'8  78 ,8 #7&07 *7 78 
DDC7 0? @%  ' 5%  % 4  '&




J%@&-8 7 178 -8 78 %'8 -7 78  
	VC7 "'  4  +'
 '  4 %5 %7 %'   FCG8 TCT[TPP7

	D 0 &%
\8 78 .58 78 '8 78 ( DDB7 ! % 
T % 4 K 4 ' 
'5 %7 5   UB FG8 UV[PC7
.58 78 %5'8 78 '8 78  DDV7 
T % 4 K 4  %$%&
% $'5 ?  % ' % %7 5   U	 FTG8
C	[C	V7
.58 178 *%58  7 .78 *'8 78 18 7 78  @8 7 )78  8 7 (78  DDU7
)  ? % %$% + 5% ++  T&%++%% %




.58 .78 3'@8 78 -8 7 78 !%8 .78 =@8 78 .58 178  8 7 (78  %'%&
8 !78 J@8 =78 !8 78 "@''%8 78 18  78 + DDU7 !%% 4
+'% &
   %+% 4 $%%  +  +'+'%%&




^?%@8 7 78 ?8 ,7 ,78 358  7 78  
		U7 ) @%&?
+'+' 4 + + %%?% >%' % 5%  5% % %





^'58  78 ^'8 \7&-78 1%8 -78 #5%8 =78 *'8 J78 )5 DDC7 %+%6 '
4 %5  %  4 $5   
B 5% 
++% %5%5  %5  ' 
B %'%7  *  
(>  C FVG8 VCD[VCV7
^'8 \7&-78 ^'58  78 ^'58 .78 ^'58 \78 #5%8 =78 *'8 J78 )+ DDU7 ! %

B  ++' 4 %   '%5' 67    % 
V FG8 VT[
DT7
